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Морфологические особенности обонятельной системы травяной креветки, Рапдашх Кеѕѕіегі 
(ОПесарода, РапдаНдае). Блинова Н. К. — Основными элементами периферического отдела 
обонятельной системы травяной креветки, Раийа/иѕ Кезет, являются эстетаски. Общее коли- 
чество эстетасков у половозрелых особей достигает 700 шт. У основания эстетасков обнаружен 
особый тип веерообразных щетинок. Первичные обонятельные центры представлены парными 
ольфакторными долями. Ольфакторные доли дейтоцеребрума Р. Кеѕѕ/егі — наиболее крупные и 
интенсивно развитые нейропили мозга, с четко выраженной гломерулярной структурой. 
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Могрвоюоз?1са! Ресшіагііеѕ оѓ ОНасюгу Ѕуѕќет іп ће Сгаѕѕ Ѕһгітр Ралаа/иѕ Кезет (Шесарода, 
РапааНдае). Вііпоуа М. К. — Аеѕіһеѓаѕсѕ аге Ше Бас еІетепіѕ оѓ регірһега! ерагітепі оЁ (ће о№ас- 
огу ѕуѕіет оЁ {ће эгазз ѕЅһгітр Рапиаіиѕ Кеѕѕеғі. Ааш іпаіуіаџа[ѕ иѕџиаПу роѕѕеѕѕ ир їо 700 аеѕіһеѓаѕсѕ. 
Тһеге іѕ а ресшіаг {уре оѓ ће ѓап-ѕһареа 6115 ез аї Базез оЁ һе аеѕіһеѓаѕсѕ. Ргітагу оІѓасіогу сепѓегѕ 
аге гергезеие4 Бу раігеа оМасюгу Іобеѕ. Тһе оШасогу Іобеѕ оЁ ће еџѓосегергит оЁ Р. кеѕѕ/егі аге 
Ше Јагвеѕі апа һе гтоѕі іпіепѕіуеју ӢеуеІореа пеигорШ оѓ Ше Бгаіп, уіһ сІепу ехргеззе4 оіотегијаг 
ѕігисіцте. 


Кеу могаз: Рапаа/[из Кеѕѕ/егі, эгазз ѕЅһгітр, оІҒасіогу ѕуѕіет, аеѕіһеѓаѕс, Бгаіп. 


Введение 


Одним из важнейших проявлений и неотъемлемой частью жизнедеятельности животных 
является обмен информацией с окружающей средой. Чувствительность к химическим веществам — 
эволюционно наиболее древний вид восприятия факторов среды, так как затрагивает обменные 
процессы, обеспечивающие гомеостаз организма. У ракообразных химическая чувствительность 
лежит в основе таких сложных форм поведения как пищевое, половое и оборонительное. По анало- 
гии с позвоночными животными у ракообразных выделяют два основных вида химического чув- 
ства — вкус и обоняние (Аѓета, 1977). Десятиногие ракообразные обладают хорошо развитой систе- 
мой обоняния, которая включает в себя хеморецепторы антенн І (антеннул) и обонятельный 
нервный центр надглоточного ганглия (Зипдегтап, Ѕипӣегтап, 2003). Органами обоняния у 
десятиногих ракообразных являются антеннулы, с расположенными на них специализированными 
чувствительными щетинками — эстетасками. К настоящему времени имеются довольно обширные 
сведения по морфологии эстетасков многих видов декапод (СћігадеПа еќ а1., 1968; Зпо\, 1973; Тіегпеу 
е{ а|., 1986; Блинова, 1988; Ѕіешеѓ её а!., 2000) 

Целью настоящего исследования явилось описание особенностей строения обонятельной 
системы травяной креветки, Рапаа/из Ккеѕѕ/еғі СтегпіауѕКі, 1878, включая центральные представитель- 
ства обонятельных рецепторов в надглоточном ганглии. 


Материал и методы 


Обонятельную систему изучали у половозрелых особей Р. Кезз[ет размером 100—140 мм, 
обитающих в заливе Петра Великого Японского моря. Для микроскопии использовали среднюю 
часть наружного жгута антеннулы и надглоточный ганглий. Материал фиксировали в жидкостях 
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Буэна, Мюллера или 10%-ном нейтральном формалине. Готовили парафиновые и целлоидиновые 
срезы толщиной 6—10 мкм. Срезы окрашивали гематоксилином Эрлиха и эозином. Часть материала 
импрегнировали серебром по Кахалю. 

Для сканирующей электронной микроскопии кусочки ткани антеннул фиксировали в 5%-ном 
глутаровом альдегиде на какодилатном буфере, при РН 7,4 в течение 1,5 ч. Постфиксацию 
осуществляли в 1%-ном растворе ОѕО; на какодилатном буфере при температуре 4°С в течение 1 ч. 
Обезвоживание проводили в спиртах возрастающей концентрации; материал высушивали при 
критической точке, напыляли золотом и просматривали в сканирующий микроскоп ЈЅМ 25$ (ЛЕ ОГ, 
Япония). Для трансмиссионной электронной микроскопии обезвоженные кусочки ткани заливали в 
смесь Эпон 812—Аралдит М. На ультамикротоме готовили полутонкие и ультратонкие срезы. 
Полутонкие срезы окрашивали толуидиновым синим или азуром «В» и применяли для световой 
микроскопии. Ультратонкие срезы контрастировали 2%-ным раствором уранилацетата и нитратом 
свинца и изучали в просвечивающем электронном микроскопе ЈЕМ 100В (УЕ ОГ, Япония). 


Результаты 


Антеннула Р. Кезз[е" имеет разделенное на три части основание, которое 
несет внутренний и наружный жгуты (Блинова, 1988: рис. 1). Наружный жгут 
антеннулы несколько короче внутреннего. У особей травяной креветки размером 
130 мм его длина составляет 37 мм, диаметр на уровне проксимальных члени- 
ков — 760 мкм. Наружный жгут антеннулы уплощен в дорсовентральном направ- 
лении (рис. 1). Он имеет значительное продольное углубление (желобок) с 
вентральной стороны, в котором располагаются эстетаски. Желобок ограничен 
двумя боковыми лопастями — большей медиальной и менышей латеральной. 
Кутикула внутри углубления образует многочисленные складки. На каждом 
членике средней части антеннулы (исключая 8—10 проксимальных и 15—20 дис- 
тальных ) располагаются два поперечных ряда эстетасков. Отдельный ряд состоит 
из б чувствительных волосков. Общее 
количество эстетасков на наружном жгуте 
антеннулы половозрелых особей Р. Кеѕѕ/егі 
может достигать 700. 

Эстетаск травяной креветки пред- 
ставляет собой тонкий неопушенный во- 
лосок, встроенный в кутикулярную склад- 
ку антеннулы. Его образует расширенное 
ампулообразное основание и стержень, 
имеющий членистое строение. Общая 
длина волосков в средней части 
антеннулы достигает 700 мкм, а волосков, 
расположенных на дистальных и прокси- 
мальных члениках — 620 мкм. Диаметр 
волосков у основания составляет 30 мкм. 
Длина члеников стержня увеличивается от 
20 мкм у основания до 40 мкм в средней 
части. Дистальный отдел эстетаска харак- 
теризуется наличием тонкой ворсинки 
длиной 30—35 мкм. 

У отдельных особей Р. Кез{ет, имею- 
щих длину тела 130—140 мм, за эстетаска- 
ми на продольных гистологических срезах 
обнаружен особый тип щетинок, напо- 
минающих веер (рис. 2). Щетинку состав- 
Рис. 1. Наружный жгут антеннулы Рап4ашз ляют округлое основание и до 40 сро- 
Кезет с эстетасками (нж — наружный жгут; сшихся вытянутых «лепестков», общий 
э — эстетаски). Сканирующая электроно- размер которых не превышает 35 мкм. На 
грамма. Масштабная линейка 100 мкм. 

препаратах окрашенных азуром «В» осно- 
Е. 1. Ошег ПавеПит оѓ ащеппше оЁ Рапаа/иѕ вание данных кутикулярных выростов 
Кезз[ет \иП аезтеазс$ (нж — ощег ЙавеПит; 

выглядит полым, а окончания «лепестков» 


э — аеѕіһеѓаѕсѕ). Ѕсаппіпе еесгопоэтат. Зсае 
Баг 100 рт. интенсивно синими. 
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Внутри наружного жгута антеннулы травяной креветки, на расстоянии 
240 мкм от основания эстетасков, находятся группы чувствительных нейронов. 
Тела нервных клеток неправильной формы, ближе к округлой, со средним 
диаметром 15 мкм. Ядро крупное (диаметр 5—7 мкм), расположено, как правило, 
в центре базофильной цитоплазмы либо слегка эксцентрично. Оно имеет сфери- 
ческую или слегка вытянутую форму и содержит четко обозначенное ядрышко и 
скопления внеядрышкового хроматина. Биполярные нейроны располагаются 
довольно плотно друг к другу, образуя периферические сенсорные ганглии. 
Просвет между клетками составляет 2—5 мкм. В состав сенсорного ганглия 
входит приблизительно 110—120 клеток. В каждом членике наружного жгута ан- 
теннулы находятся по два сенсорных ганглия. Дистально нейроны ганглия 
иннервируют отдельный ряд эстетасков, расположенных на впереди лежащем 
членике антеннулы. Отходящие от клеток сенсорного ганглия дендриты образу- 
ют терминальный пучок толщиной 16—20 мкм. Дендриты проникают в просвет 
основания волоска, где значительно утолщаются, а на расстоянии 45 мкм начи- 
нают интенсивно ветвиться. Тончайшие отростки дендритов достигают дисталь- 
ного отдела стержня волоска. 

На всем протяжении от выхода из сенсорного ганглия до основания эстетас- 
ка пучок дендритов окружают обкладочные клетки (рис. 3). Обкладочные клетки 
имеют вытянутую форму и довольно крупные размеры. Длина такой клетки 
достигает 25—26 мкм, диаметр в средней части — 7 мкм. Ядро неправильной 
формы (диаметр 3—4 мкм) с четкими границами и большим количеством пери- 
ферического хроматина. Обкладочные клетки богаты шероховатым эндоплазма- 
тическим ретикулумом. Они окружают пучки дендритов, располагаясь по пери- 
ферии в один слой. Количество обкладочных клеток, окружающих один пучок 
дедритов, составляет приблизительно 20. 

Аксоны обонятельных клеток сенсорного ганглия входят в состав антенну- 
лярного нерва и направляются в парные обонятельные доли дейтоцеребрума 
надглоточного ганглия (мозга). Обонятельные, или ольфакторные, доли — 
наиболее крупные и развитые нейропили в мозге травяной креветки (рис. 4). 
Нейропили имеют бобовидную форму и по большему диаметру составляют в 
среднем 700 мкм, по меньшему — 400 мкм. На препаратах, импрегнированных 
серебром по Кахалю, периферия ольфакторных долей выглядит более 
интенсивно окрашенной. Такая окраска обусловлена наличием густых 


Рис. 2. Основание эстетаска Рапааиу Кеѕѕіегі (э — эстетаск; вщ — веероподобная щетинка). Увели- 
чение х400. 


Во. 2. ЕоцпдаНоп оѓ аеѕіһеѓаѕсѕ оЁ Ранааиу Кезет (э — аезфеазс; вщ — Ғап-ѕһареа 61151). шсгеазе х400. 


Рис. 3. Обкладочная клетка, окружающая дендриты сенсорных нейронов Рапаа/иу Кезет (ок — об- 
кладочная клетка; д — дендриты). Электронограмма. Масштабная линейка 4 мкм. 


Ее. 3. ЕпуеІоріпе сей, ѕиггоипаіпе ће депагиез оЁ зепзогу пецгопѕ оЁ Рапааиу Кез{ет (ок — епуеІоріпе, 
сей; д — 4епагиез). ЕІесігоповгат. Зсае баг 4 рт. 
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Рис. 4. Ольфакторная доля мозга Рапӣаіиѕ кеѕѕіеғі (ОД — ольфакторная доля; А, Б — группы нейро- 
нов; к — клубочки). Увеличение х63. 


Но. 4. О№астогу Іобеѕ оѓ бгаіп оЁ Рапаа/из Кезет (ОД — оШ№соту Іобе; А, Б — этоирз$ оЁ пеигоп8; к — 
оІотегші). Іасгеаѕе х63. 


Рис. 5. Ольфакторно-глобулярный тракт мозга Рапдаіиѕ Ккеѕ51еғі (ОГТ — ольфакторно-глобулярный 
тракт; ОД — ольфакторная доля; ПЦ — протоцеребрум). Увеличение х63. 


Ню. 5. О№асогу еїобшаг їгасі оЁ бгаіп оЁ Рапаа/иѕ Кеѕѕ/егі (ОГТ — оШасюгу еІобшаг (гасі; ОД — оМасюгу 
Іобе; ПЦ — ргоюсегебгит). шсгеазе х63. 


переплетений отростков биполярных сенсорных нейронов и интернейронов, 
которые образуют клубочки (гломерулы). Средняя часть нейропиля более рыхло 
заполнена волокнами. 

Ольфакторная доля дейтоцеребрума Р. Кезз[е" образована отростками двух 
групп интернейронов (рис. 4, А, Б). Группа нейронов А на сериях фронтальных 
срезов расположена несколько дорсальнее и медиальнее, группа Б — сзади от 
нейропиля. Из нейронных групп, составляющих нейропиль, выделено три типа 
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клеток. Нейроны І типа входят в группу А и являются самыми крупными и 
малочисленными, их диаметр в среднем составляет 50—60 мкм. Среди крупных 
нейронов встречаются единичные гигантские клетки, имеющие грушевидную 
форму (диаметр до 150 мкм). Большая часть интернейронов группы А представ- 
лена клетками П типа (диаметр около 30 мкм). Группу В составляют мелкие 
глобулярные клетки Ш типа (диаметр до 15 мкм). 

Отростки обонятельных интернейронов формируют ольфакторно-глобуляр- 
ный тракт, который осуществляет прямую связь с одним из ганглиев латераль- 
ного протоцеребрума теша 1египа$ (рис. 5). Большая часть волокон ольфак- 
торно-глобулярного тракта представляет собой отростки глобулярных нейронов. 
При выходе из ольфакторных долей нервные тракты имеют толщину 250 мкм. В 
центре основного нейропиля протоцеребрума они частично перекрещиваются и 
направляются в тейшіа ѓегтіпа]іѕ. 


Обсуждение 


Основными элементами периферической части обонятельного анализатора 
травяной креветки являются эстетаски — чувствительные волоски, располагаю- 
щиеся рядами на наружном жгуте антеннулы. В ходе онтогенеза эстетаски у 
Р. Ккеѕѕ/егі появляются на П стадии личиночного развития (Блинова, Черкашин, 
1999). У большинства десятиногих ракообразных эстетаски располагаются на 
дистальных, а не на средних, как у Р. Кезз[е", члениках антеннулы (Неппапи, 1984; 
Тіегпеу еѓ а1., 1986). Основания волосков травяной креветки скрыты в желобке 
вентральной части наружного жгута. Такое расположение препятствует 
возможным механическим повреждениям структуры эстетасков. Благодаря 
сегментации стержня, волосок Р. Кеѕѕ/егї, так же, как и у видов Рариғиѕ ћігѕиііиѕси- 
и; (С\ігааеПа еі а1., 1968), Рағасғарѕиѕ саітагаіі (Ѕпоу, 1973), Нутепосеға рісіа 
(Маѕѕегіһа1, Ѕеібё, 1976) способен отклоняться, совершая поисковые движения и 
повышая вероятность взаимодействия с запаховым стимулом. Такую же функцию, 
по-видимому, может выполнять и тонкий апикальный вырост дистального отдела 
стержня волоска (Жаѕѕегіћаі, Зе, 1976). Обнаруженные за основанием эстетасков 
у крупных особей креветки (140 мм) веероподобные щетинки, возможно, 
являются признаком полового диморфизма и участвуют в рецепции половых 
феромонов у самок. Есть предположение, что восприятие феромонов у рако- 
образных осуществляется именно эстетасками (Ваисваи, Еощаше, 1984). 

Особенностью внутренней организации эстетасков является то, что тела 
биполярных сенсорных нейронов располагаются в непосредственной близости 
от них, образуя внутри антеннулы периферические сенсорные ганглии. Один 
эстетаск иннервируется большим количеством чувствительных клеток. У 
травяной креветки, как и многих других ракообразных, их более ста (Ѕпоу, 1973; 
Тіегпеу еї а1., 1986; Ѕїешіеї еї а1., 2000). Дендриты сенсорных нейронов Р. кеѕѕ/егі 
плотно окружены одним слоем обкладочных клеток, которые совместно с 
капиллярами гемолимфатической системы выполняют изолирующую, опорную 
и трофическую функции. Наличие в цитоплазме обкладочных клеток большого 
количества шероховатого эндоплазматического ретикулума свидетельствует о 
возможной секреторной функции этих клеток. Как известно, обкладочные 
клетки принимают участие в секреции веществ, необходимых при 
формировании кутикулы волоска во время линьки (Сиѕе, 1983). Обкладочные 
клетки у ракообразных чаще образуют не один, как у РЁ. Кезз[ет, а два слоя (5по%, 
1973; Неітапп, 1984; Тіегпеу еї а1., 1986). 

Область, в которой осуществляется первичная обработка химических сигна- 
лов от антеннул — парные ольфакторные (обонятельные) доли дейтоцеребрума 
(эспимаь Асһе, 1992). Ольфакторные доли дейтоцеребрума травяной креветки 
представляют собой наиболее крупные и интенсивно развитые нейропили. 
Ольфакторные доли ракообразных имеют характерную структуру, включающую 
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в себя клубочки, гломерулы (Цвиленева и др., 1985) или колонки (Зип4дегтап, 
зипаегтап, 2003). Наружный слой обонятельных долей Р. Кеѕѕ/егі также состоит 
из клубочков (колонок), в которые входят волокна чувствительных нейронов, а 
также отростки интернейронов, которые образуют ольфакторно-глобулярный 
тракт. Ряд ученых рассматривают ольфакторные гломерулы как функциональные 
единицы обонятельной системы ракообразных и отмечают наличие корреляции 
между численностью волосков и плотностью гломерул в ольфакторных долях 
(Ве еї а1., 2003). Интернейроны обонятельных долей проецируются в один из 
ганглиев глазного стебелька теашіа ѓегтіпа1іѕ, который выполняет роль высшего 
интегративного центра мозга ракообразных (ВІаиѕѓеіп еї а1., 1988). 

Таким образом при принципиальном сходстве структуры обонятельной сис- 
темы ракообразных, травяная креветка Р. Кезз[ет имеет ряд отличительных мор- 
фологических признаков, которые, вероятно, обусловлены особенностями среды 
обитания и образом жизни данного вида. 
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